Análise por modelos nulos dos padrões de coocorrência e abundância entre espécies de morcegos em uma região de Mata Atlântica by Varzinczak, Luiz Henrique
 
 
UNIVERSIDADE FEDERAL DO PARANÁ 
 








ANÁLISE POR MODELOS NULOS DOS PADRÕES DE COOCORRÊNCIA E 



















UNIVERSIDADE FEDERAL DO PARANÁ 
 








ANÁLISE POR MODELOS NULOS DOS PADRÕES DE COOCORRÊNCIA E 




            Monografia apresentada à disciplina 
BIO-028 Estágio Supervisionado em 
Biologia, como pré-requisito à conclusão 
do Curso de Bacharelado em Ciências 
Biológicas, Setor de Ciências Biológicas, 
Universidade Federal do Paraná.  
 
Orientador: Dr. Fernando de Camargo 
Passos 









               
           A minha família, especialmente na figura dos meus pais Nelson e Elódia, pelo 
apoio, suporte e carinho mesmo sem entender direito o que estudo e para quê serve 
meu trabalho. 
           Ao meu orientador, Dr. Fernando de Camargo Passos, por ter possibilitado 
minha entrada no laboratório ainda no inicio da minha graduação em 2010 e por ter 
me orientado ao longo dos últimos anos contribuindo imensamente para meu 
conhecimento acerca da biologia e ecologia dos mamíferos. 
           Ao MSc. Itiberê Piaia Bernardi por ter se interessado pelo projeto e aceito o 
convite para coorientar este trabalho trazendo sugestões e ideias frutíferas ao longo 
da realização deste estudo. 
           A todos do Laboratório de Biodiversidade, Conservação e Ecologia de 
Animais Silvestres, especialmente ao MSc. Marcelo B. G. Rubio por ter me iniciado 
nos estudos com os morcegos e pelas conversas ao longo deste estudo. 
          Ao CNPq pela bolsa de Iniciação Científica a mim concedida.  
           Ao Prof. Dr. Gustavo Graciolli pela disponibilidade e pela cessão de dados 
dos morcegos do Parque Nacional do Superagui. 
           Ao Alexander H. O. Wada por ter disponibilizado seu tempo em buscar e me 
enviar os dados da região do Ariri presentes na biblioteca de Dissertações da USP. 
           A Laura M. Schaedler por todo amor e carinho e por dedicar seu tempo para 
me ouvir contando histórias sobre os morcegos e sua ecologia. 
           De maneira geral agradeço a todos que contribuíram para minha formação 
































Seek simplicity and distrust it. 




LISTA DE TABELAS 
 
Tabela 01. Espécies registradas neste estudo. Nomenclatura segue o adotado por 
Miranda et al. (2011). (1): presença da espécie; (0): ausência da espécie. Guildas: 
Nec – Nectarívoro; Fru – Frugívoro; Carn – Carnívoro; San – Sanguívoro; Ins – 
Insetívoro; Pis – Piscívoro. Total Linhas: número de ocorrência para cada espécie. 
Total Colunas: número de espécies em cada comunidade.........................................8 
Tabela 02. Valores observados para as métricas, a média das simulações e as 
probabilidades para cada algoritmo. Os valores em itálico são significativos. Como 
no algoritmo FF não há variação no número de espécies por comunidades o valor da 
métrica V-Ratio não pôde ser calculado......................................................................9 
Tabela 03. Dados de abundância de morcegos frugívoros registrados na região do 
Lagamar.......................................................................................................................9 
Tabela 04. Valores observados para as métricas CA e AA na análise da abundância 



















O objetivo do presente estudo foi testar através de modelos nulos os padrões de 
coocorrência entre espécies de morcegos em uma região de Mata Atlântica e se 
interações competitivas poderiam ser apontadas como um fator estruturando essas 
comunidades. Dados de 10 comunidades da região do Lagamar foram tabulados em 
matriz binária de presença-ausência. Duas métricas foram utilizadas para quantificar 
os padrões de coocorrência: C-score, que calcula o padrão de segregação entre as 
espécies, e V-Ratio, que calcula a covariância entre as espécies entre os locais. Os 
algoritmos que mantém o somatório das linhas fixo foram adotados. As análises 
foram divididas entre todas as espécies e posteriormente separadas para morcegos 
frugívoros e insetívoros. As análises foram realizadas com o software EcoSim 
através de 5000 randomizações. Para testar se interações competitivas poderiam 
atuar sob o tamanho populacional das diferentes espécies, dados de abundância 
foram tabulados e testados através de programa CoOccurrence pelas métricas CA e 
AA com 1000 randomizações. Devido ao viés de amostragem favorecer as capturas 
de morcegos frugívoros, para dados de abundância, apenas dados de espécies 
desta guilda foram utilizados. Para todas as análises foi adotado o nível de 
significância de 0,05. Para dados de presença-ausência, nenhum dos resultados de 
C-Score mostrou um padrão diferente daquele que seria esperado ao acaso. No 
caso de V-Ratio, três resultados indicaram associação não aleatória entre os pares 
de espécies. Nas análises com dados de abundância, nenhum desvio do que seria 
esperado ao acaso foi observado para as duas métricas. Apesar de uma das 
métricas para presença-ausência ter demonstrado resultados significativos, não há 
evidências de que interações competitivas possuam um papel central na 
estruturação das comunidades estudadas. A grande diversificação ocorrida neste 
grupo, bem como fatores ambientais e filogenéticos, podem contribuir para a 
coexistência das espécies de morcegos. No caso das análises com dados de 
abundância, o viés do método de amostragem pode interferir na verificação dos 
verdadeiros padrões ecológicos das comunidades. Desta forma, dados de presença-
ausência podem fornecer um panorama mais confiável acerca dos padrões de 
coocorrência entre espécies de morcegos. 













The aim of this study is to verify through null models analysis the co-occurrence and 
abundance patterns of bats species in a region of Atlantic Rainforest in Brazil and 
whether competitive interactions could be appointed as a factor structuring these 
communities. Data from 10 communities of Lagamar region was tabulated in binary 
matrices of presence-absence. Two metrics have been used to quantify the co-
occurrence patterns: C-Score, which calculates the ‘checkerboard’ pattern between 
pairs of species, and V-Ratio, which calculates the covariance between species. 
Certain algorithms that keep the row values fixed were adopted. The analyses were 
divided into trophic guilds of frugivores and insectivores bats. All analysis was 
performed with EcoSim software with 5000 interactions. To verify if competitive 
interactions could be appointed as a factor shaping the size of populations of bat 
species, two metrics that quantify the abundance patterns was utilized: CA and AA. 
In this case data only of frugivores species was utilized due to bias of sampling 
method. For abundance analysis CoOccurrence software was utilized with 1000 
interactions. For all analyses we adopted a level of significance of 0.05.  None of all 
C-Score results showed a different pattern of what would be expected by chance. For 
V-Ratio three results indicate non-random associations of species. In the case of 
abundance metrics all results did not differed of what would be expected by chance. 
For abundance data the results do not differed of what was expected by chance. 
These results show that interspecific interactions like competition seem not to play a 
significant role on studied communities. The great diversification in this group, as well 
environmental and phylogenetical factors, may act on bats communities allowing the 
coexistence between species. The analysis with abundance data may be discrepant 
with respect to reality due to the biased sample method. In this way, data of 
presence-absence matrices seems to be more trustful for bat species co-occurrence 
patterns. 
 







2.MATERIAL E MÉTODOS.........................................................................................4 
2.1 ÁREA DE ESTUDO.......................................................................................4 










            Uma das questões centrais em ecologia é a de como as comunidades são 
formadas e se a formação das comunidades ocorre ao acaso por fatores 
estocásticos ou através de processos determinísticos que interferem no padrão de 
coocorrência entre as espécies (May, 1984; Weiher & Keddy, 1999). Esta questão 
tem sido por muito tempo considerada uma lacuna na ecologia de populações e 
comunidades (Agrawal et al. 2007). 
           Baseado no principio da exclusão competitiva (Gause, 1934), de acordo com 
o qual duas espécies que utilizam os mesmos recursos não poderiam coexistir, e da 
similaridade limitante (MacArthur & Levins, 1967), segundo o qual há um limite crítico 
para as semelhanças ecológicas entre duas ou mais espécies, Diamond (1975) 
postulou o que seriam as chamadas ‘regras de montagem de comunidades’. De 
acordo com estas regras, interações competitivas seria o principal fator biológico 
atuando na estruturação das comunidades levando as combinações ‘proibidas’ entre 
as espécies, as quais seriam verificadas nas comunidades menos vezes do que o 
esperado ao acaso, e combinações ‘permitidas’ que ocorreriam mais vezes do que 
esperado em uma distribuição aleatória das espécies.  
            A distribuição das espécies nas comunidades segue um padrão ecológico no 
qual poucas espécies são abundantes e muitas são consideradas raras (McGill, 
2007). Em muitos casos, a competição pode levar a variação no tamanho 
populacional, isto é, na abundância de espécies que interagem e integram as 
comunidades, e não a extinção local de uma espécie (Patterson at al. 2003). Desta 
forma, as regras de montagem das comunidades poderiam ser testadas com base 
nas diferenças das abundâncias entre as espécies possibilitando a obtenção de um 
panorama mais detalhado acerca dos possíveis fatores e interações biológicas com 
potencial para atuar ou não na estruturação das comunidades (Ulrich & Gotelli, 
2010). 
          Após inúmeros debates ao longo das últimas décadas (Connor & Simberloff, 
1979; Diamond & Gilpin, 1982), diferentes modelos nulos foram propostos para 
testar as regras de montagem propostas por Diamond (1975), bem como dos 
padrões de abundância entre as espécies. Os modelos nulos aleatorizam dados 
ecológicos criando novos padrões de distribuições das espécies que seriam 
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esperados na ausência de mecanismos ecológicos como as interações 
interespecíficas (Gotelli & Graves, 1996; Ulrich & Gotelli, 2013). Através dos modelos 
nulos, a hipótese nula de que nenhum mecanismo biológico atua na estruturação da 
comunidade pode ser testada (Gotelli & Graves, 1996). Em uma metanálise para 
determinar se regras de reunião ocorreriam nas comunidades, Gotelli & McCabe 
(2002) demonstraram que  o grau de estruturação por competição varia entre os 
grupos testados. Nesse contexto, os vertebrados são um grupo que tende a possuir 
padrões de estruturação de comunidade de acordo com o proposto por Diamond 
(1975), transformando-o em um bom sistema modelo de estudo. 
            Os quirópteros compreendem a segunda maior ordem dentre os mamíferos 
em número de espécies, sendo superada apenas por Rodentia (Nowak, 1999). 
Distribuídos por todas as regiões exceto os polos, na região Neotropical os 
quirópteros podem constituir até 50% da fauna de mamíferos de determinados 
ambientes (Estrada & Coates-Estrada, 2001). Aliado a capacidade de realizar o voo 
verdadeiro, característica única entre os mamíferos (Emmons & Feer, 1990), um dos 
fatores que contribuíram para o grande sucesso adaptativo da ordem estão 
relacionados com sua habilidade em explorar e utilizar os mais variados recursos 
alimentares, ocupando assim diversas porções do nicho trófico, havendo espécies 
frugívoras, nectarívoras, hematófagas, carnívoras e insetívoras (McNab, 1971; 
Fleming, 1986; Fenton, 1992). Deste modo, os morcegos possuem importante papel 
ecológico atuando como importantes consumidores primários, secundários e 
terciários nos ecossistemas (Patterson et al. 2003; Muscarella & Fleming, 2007; 
Kunz et al. 2011). Devido a esta plasticidade em sua dieta, diferentes espécies de 
morcegos tem sido consideradas como importantes indicadores de qualidade 
ambiental e do grau de distúrbio do ambiente (e.g. Fenton et al. 1992; Medellin et al. 
2000). Apesar da grande adaptabilidade dos quirópteros, fatores como perda do 
habitat, degradação ambiental e isolamento de populações aliados a fatores 
reprodutivos, como as baixas taxas de reprodução destes organismos são as 
principais ameaças encontradas pelas populações de morcegos (Racey & Entwistle, 
2003).  
            As comunidades de morcegos possuem poucas espécies abundantes e 
muitas espécies consideradas raras (Kalko et al. 1996) e a estrutura dessas 
comunidades tem sido relacionada a padrões não aleatórios de coocorrência (Gotelli 
& McCabe, 2002; Meyer & Kalko, 2008). No Brasil, segundo país em termos de 
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riqueza para este grupo com a ocorrência de ao menos 178 espécies (Gregorin et al. 
2011; Castro et al. 2012; Nogueira et al. 2012; Paglia et al. 2012; Dias et al. 2013), 
muitos estudos com comunidades de morcegos foram conduzidos nos últimos anos. 
Entretanto, a grande maioria foca apenas em inventários e listas de espécies, sendo 
poucos os que buscam compreender padrões ecológicos gerais das organizações 
das comunidades (Mello, 2009; Bernardi & Passos, 2011). 
            Assim, o objetivo deste estudo foi testar através de modelos nulos os 
padrões de coocorrência entre as espécies de morcegos em uma região de Mata 
Atlântica, no Brasil. Especificamente, buscou-se verificar se interações competitivas 
podem ser apontadas como importantes nos padrões observados. Além disso, foi 
analisado o padrão de abundância entre as espécies nas diferentes comunidades 
para se verificar se essas interações poderiam ocasionar diferenças nos tamanhos 

























2. MATERIAL E MÉTODOS 
         2.1. Área de Estudo 
            O presente estudo foi realizado com base em dados de diferentes 
comunidades de morcegos da região do Lagamar. O Lagamar (latitudes 24º36’ a 
25º55’, longitude 47º14’ a 48º40’) estende-se entre o litoral sul do Estado de São 
Paulo e o litoral do Estado do Paraná, compreendendo um continuum ambiental que 
representa uma das maiores áreas de preservação de Mata Atlântica (strictu sensu), 
bioma considerado hotspot para conservação da biodiversidade (Myers at al. 2000; 
Ministério do Meio Ambiente, 2006) (Figura 01). A região possui clima Cfa de acordo 
com a classificação de Köeppen, com altos índices de precipitação ao longo do ano 




Figura 01. Região do Lagamar em destaque entre os litorais dos estados de São Paulo e Paraná e 
as comunidades utilizadas neste estudo. 1 – Reserva Natural Salto Morato, 2 – Floresta Estadual do 
Palmito, 3 – Reserva Bicudinho do Brejo, 4 – Parque Rio da Onça, 5 – Reserva Morro da Mina, 6 – 
Parque Estadual do Pico Marumbi, 7 – Parque Estadual da Ilha do Cardoso, 8 – Parque Nacional do 
Superagui, 9 – Ariri Serra Grande, 10 – Ariri Planície.  
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            Dados de 10 comunidades de morcegos (Anexo, Tabela 01) foram tabulados 
em matrizes binárias de presença-ausência nas quais as linhas representam as 
espécies e as colunas os locais, sendo atribuído para cada célula a presença (1) ou 
ausência (0) de cada espécie nas comunidades. 
 
2.2. Teste dos Padrões de Coocorrência e Abundância  
 
            Diferentes métricas são utilizadas para quantificar os padrões de 
coocorrência entre espécies. No presente estudo foram utilizados os índices C-
Score (Stone & Roberts, 1990) e V-Ratio (Schluter, 1984). Gotelli (2000) verificou 
que estes índices são menos propensos a Erros do Tipo I (rejeitar a hipótese nula 
sendo ela verdadeira) e Erros do Tipo II (aceitar a hipótese nula quando ela é falsa). 
O índice C-Score calcula para cada par de espécies a média dos Checkerboard 
Units (CU), isto é, do padrão em tabuleiro de xadrez (quando uma espécie está 
presente em um local e a outra não e vice e versa) através da fórmula CU = (Ri – S) 
(Rj – S), onde Ri e Rj representam o número de locais em que as espécies i e j 
ocorrem (total das linhas), respectivamente, e S representa o número de locais onde 
as duas espécies ocorrem juntas. Em comunidades estruturadas por interações 
interespecíficas tais como a competição, o índice C-Score observado deve ser 
significativamente maior do que o esperado ao acaso, ou seja, as espécies devem 
coocorrer menos do que em uma distribuição ao acaso das espécies. 
            O índice V-ratio calcula a covariância no número de espécies por local, 
permitindo verificar se há padrões não aleatórios na variação do número de espécies 
nas comunidades. Este índice é calculo através da variância do somatório das 
colunas e da variância do somatório das linhas. Quando este índice assume o valor 
1,0, significa que as espécies distribuem-se independentemente. Para valores 
maiores e menores que 1,0 há covariação positiva e negativa entre as espécies, 
respectivamente. Desta forma, se interações interespecíficas atuam na estruturação 
das comunidades o número de espécies nos locais tende a ser constante e, 
portanto, o índice de covariância deve ser menor do que o esperado em uma 
distribuição ao acaso das espécies (Gotelli, 2000).  
            Para testar os padrões de coocorrência foram utilizados três algoritmos que 
constituem regras pelas quais as comunidades serão montadas. Estes algoritmos 
são baseados em como o total das linhas e das colunas são modificados para 
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produzir novos padrões de distribuição das espécies. Os algoritmos escolhidos 
foram os que de acordo com Gotelli (2000) apresentam menor probabilidade de 
Erros do Tipo I: 
Linha Fixa – Coluna Fixa (FF): este algoritmo mantém o somatório das linhas e das 
colunas da matriz original constantes preservando as diferenças nas frequências de 
ocorrência de cada espécie e o número de espécies por localidade. Não havendo 
variação no número de espécies por comunidades, para este algoritmo a métrica V-
ratio não pode ser calculada. 
Linha Fixa – Coluna Equiprovável (FE): neste caso as comunidades são tratadas 
como equivalentes e possuem a mesma probabilidade de receber as espécies. 
Desta forma, os números de especies nas comunidades podem variar, mas todos os 
locais tem o mesmo numero medio de espécies. 
Linha Fixa – Coluna Proporcional (FP): neste algoritmo, o número de locais em que 
cada espécie ocorre é mantido fixo e suas distribuições são proporcionais ao total 
observado no somatório das colunas da matriz original. 
            As análises foram divididas em duas escalas: primeiramente os dados de 
todas as espécies foram analisados de maneira conjunta; após, dados de espécies 
que potencialmente poderiam interagir devido à semelhanças no hábito alimentar 
foram analisadas separadamente. Desta forma dados dos morcegos frugívoros e 
insetívoros, espécies mais abundantes neste estudo, foram analisados em 
separado. As espécies foram classificadas em guildas tróficas baseado no principal 
componente de sua dieta seguindo Gardner (2008). A separação entre guildas 
tróficas visa evitar o possível efeito de diluição citado por Diamond & Gilpin (1982) 
no qual espécies que não interagem e não possuem a mesma utilização de recursos 
poderiam gerar padrões diferentes quando analisadas em conjunto. Os dados de 
presença-ausência foram analisados através do software EcoSim 7.0 (Gotelli & 
Entsminger, 2006), com 5000 randomizações pelo algoritmo Sequencial Swap 
(Gotelli, 2000). 
            Para verificar se interações competitivas poderiam atuar sobre o tamanho 
populacional das espécies, os dados de abundância das comunidades foram 
tabulados em matrizes nas quais as linhas representam as espécies e as colunas 
seus respectivos locais de ocorrência. Para estas análises foram considerados 
apenas os morcegos cujo principal item alimentar da dieta consiste de frutos, uma 
vez que morcegos frugívoros podem ter sua capturabilidade favorecida pelos 
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métodos tradicionais de amostragem (capturas utilizando redes de neblina), devido a 
detectabilidade diferenciada para a abundância de algumas espécies em 
detrimentos de outras (Arita, 1993; Kalko, 1998).  
           Ulrich & Gotelli (2010) sugerem diferentes índices para testar através de 
modelos nulos os padrões de abundância entre as espécies. Neste estudo foram 
utilizados os índices Checkerboard Abundance (CA) e Aggregation Abundance (AA). 
Devido às diferenças nos esforços amostrais empregados em cada uma das áreas 
utilizadas neste estudo, estes índices foram escolhidos por não considerarem nas 
análises a abundância total das espécies e sim se a abundância de determinada 
espécie é maior ou menor do que a de outra entre as comunidades. Desta forma, 
buscou-se minimizar a possibilidade de inferências enviesadas que poderiam ser 
ocasionadas pelo viés das amostragens. O índice CA é um análogo do índice C-
Score e permite verificar o padrão ‘Checkerboard Abundance’ para cada par de 
espécie em duas comunidades. Este padrão ocorre quando uma espécie é mais 
abundante do que outra em uma comunidade e vice versa. O valor padronizado 
deste índice é obtido pela fórmula  
CA=   
onde m corresponde ao número de linhas e n ao número de colunas. O índice CA 
pode variar de 0,0 a 1,0 sendo que quanto maior o índice maior a covariação 
negativa entre as abundâncias das espécies. Por outro lado, o índice AA calcula a 
média das ‘Aggregations Abundances’ para cada par de espécies. Este índice 
determina para cada par de espécies e comunidades se valores maiores para a 
abundância de determinada espécie é acompanhado de maior abundância da outra 
espécie na mesma comunidade. O índice padronizado pode ser obtido pela fórmula  
AA=  
            Da mesma forma que o índice CA a métrica AA pode variar de 0,0 a 1,0. 
Valores maiores deste índice indicam covariação positiva na abundância das 
espécies nas comunidades. Por apresentar menor probabilidade de Erros do Tipo I e 
por ter apresentado melhor desempenho de acordo com Ulrich & Gotelli (2010), o 
algoritmo utilizado nestas análises foi o IT. Este algoritmo aloca indivíduos 
aleatoriamente nas comunidades com a probabilidade proporcional aos valores 
observados no total das linhas e das colunas até que as abundâncias de cada linha 
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e coluna observada na matriz original sejam alcançadas. As análises de abundância 
foram realizadas através do software CoOccurrence (Ulrich, 2006) com 1000 
randomizações. 
            Tanto para as análises com dados binários quanto para as com dados de 
abundância o nível de significância adotado foi 0,05. 
 
3. RESULTADOS 
            O presente estudo registrou a riqueza de 38 espécies de morcegos na região 
do Lagamar (Tabela 01) (Anexo, Tabela 02). Essa riqueza corresponde a 
aproximadamente 33% das espécies de quirópteros registradas para a Mata 
Atlântica (Nogueira et al. 2012; Paglia et al. 2012; Dias et al. 2013). 
Tabela 01. Espécies registradas neste estudo, em 10 comunidades na região do LAGAMAR 
(números de 1 a 10). Nomenclatura das espécies segue o adotado por Miranda et al. (2011). (1): 
presença da espécie; (0): ausência da espécie. Guildas: Nec – Nectarívoro; Fru – Frugívoro; Carn – 
Carnívoro; San – Sanguívoro; Ins – Insetívoro; Pis – Piscívoro. TL (Total linhas) número de ocorrência 
para cada espécie. TC (Total Colunas): número de espécies em cada comunidade.  
 
Espécie Guilda 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 TL 
Anoura caudifer Nec 1 1 1 0 1 1 1 1 0 1 8 
Anoura geoffroyi Nec 1 0 0 1 1 1 1 0 1 1 7 
Artibeus cinereus Fru 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 4 
Artibeus fimbriatus Fru 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 10 
Artibeus lituratus Fru 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 10 
Artibeus obscurus Fru 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 10 
Artibeus planirostris Fru 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 4 
Carollia perspicillata Fru 1 1 1 0 1 1 1 0 1 1 8 
Chiroderma doriae Fru 1 1 0 1 1 0 1 0 1 0 6 
Chrotopterus auritus Carn 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 3 
Desmodus rotundus San 1 1 1 0 0 0 1 0 0 0 4 
Diphylla ecaudata San 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 3 
Eptesicus diminutus Ins 1 1 0 0 0 1 0 1 0 1 5 
Eptesicus furinalis Ins 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
Eptesicus taddeii Ins 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 
Glossophaga soricina Nec 1 1 0 1 1 0 1 0 0 1 6 
Lampronycteris brachyotis Ins 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 2 
Lasiurus blossevillii Ins 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 
Micronycteris megalotis Ins 1 1 0 0 1 0 1 0 0 0 4 
Mimon bennettii Ins 1 0 0 0 0 0 1 0 1 0 3 
Molossus molossus Ins 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 3 
Molossus rufus Ins 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 2 
Myotis levis Ins 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 3 
Myotis nigricans Ins 0 1 0 1 0 1 1 0 1 0 5 
Myotis riparius Ins 1 1 1 0 1 0 0 0 0 0 4 
Myotis ruber Ins 1 0 1 0 0 0 1 0 1 1 5 
Noctilio leporinus Pis 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 
Platyrrhinus lineatus Fru 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 3 
Platyrrhinus recifinus Fru 1 0 0 0 1 1 0 0 0 0 3 
Pygoderma bilabiatum Fru 1 1 1 1 1 1 0 0 1 0 7 
Sturnira lilium Fru 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 9 
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Sturnira tildae Fru 1 1 1 0 1 1 1 0 0 0 6 
Tadarida brasiliensis Ins 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
Thyroptera tricolor Ins 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 
Tonatia bidens Carn 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 3 
Trachops cirrhosus Carn 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0 4 
Vampyressa pusilla Fru 1 1 0 1 1 0 1 0 0 1 6 
Vampyrodes caraccioli Fru 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 
TC - 27 19 13 12 20 20 23 8 12 14 - 
 
            No caso das análises envolvendo dados binários apenas para a métrica V-
Ratio utilizando-se a matriz com todas as espécies foram observados desvios do 
que seria esperado ao acaso em uma distribuição aleatória das espécies. Nos outros 
casos, estruturação associada com interações competitivas (Tabela 02). 
Tabela 02. Valores observados para as métricas, a média das simulações e as probabilidades para 
cada algoritmo. Os valores destacados são significativos. Como no algoritmo FF não há variação no 








Valores    
 
 
FF FE FP 
Observado Média p Média P Média p 
 Todas 2,556 2,578 > 0,05 3,344 > 0,05 3,030 > 0,05 
C-Score Frugívoros 1,945 1,926 > 0,05 2,591  > 0,05 2,418 > 0,05 
 Insetívoros 2,990 2,971 > 0,05 3,380 > 0,05 2,809 > 0,05 
       Todas 4,489 - - 1,018 < 0,05 2,353 < 0,05 
V-Ratio Frugívoros 1,004 - - 2,124 < 0,05 1,272 > 0,05 
 Insetívoros 1,783      -      - 0,991 > 0,05 2,07 > 0,05 
      
 
            De todas as espécies, 14 são frugívoras e foram utilizadas para análises 
envolvendo dados de abundância (Tabela 03). Para os dados de abundância os 
valores das métricas CA e AA observados encontram-se dentro do Intervalo de 
Confiança de 95% indicando que os padrões de abundância das espécies nas 






Tabela 03. Abundância de morcegos frugívoros registrados em 10 comunidades na região do 
Lagamar. 
 
            Tabela 04. Valores observados para as métricas CA e AA na análise da abundância das 
espécies frugívoras e o intervalo de confiança. 
Índice Valores 
   
Intervalo de Confiança – 95% 
 Observado Lim. Inferior Lim. Superior 
CA 0,0182 0,0075 0,0310 
AA 0,2181 0,1811 0,2444 
 
4. DISCUSSÃO 
            De acordo com os resultados obtidos não há evidências de que interações 
competitivas sejam os principais fatores atuantes na estruturação das comunidades 
de morcegos da região do Lagamar. Os resultados do índice C-Score apontam para 
maior coocorrência entre as espécies de morcegos nas comunidades estudadas do 
que se esperava ao acaso. Diferentes fatores ambientais como temperatura, 
precipitação, disponibilidade de recursos e composição de habitat foram apontados 
como fatores que podem influenciar na composição das comunidades de morcegos 
(tanto para presença-ausência das espécies quanto para abundância) inclusive no 
bioma Mata Atlântica, local do presente estudo (Aguirre at al. 2003; Lopes-Gozalez, 
2003; Mello, 2009; Estrada-Villegas et al. 2012; Stevens, 2013).  
Espécies 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 Total 
Linhas 
A. cinereus 39 0 0 0 10 0 24 0 0 2 75 
A. fimbriatus 55 2 16 8 79 7 33 2 41 3 246 
A. lituratus 277 87 32 215 1341 2 34 47 21 63 1119 
A. obscurus 136 18 34  2 99 4 104 18 7 10 432 
A. planirostris  14     1     2     0     0     0     0     1     0     0    18 
C. perspicillata 215 14 16 0 44 44 71 0 2 2 408 
C. doriae 1 1 0 6 6 0 4 0 1 0 19 
P. lineatus 0 0 0 1 0 0 8 0 0 2 11 
P. recifinus 3 0 0 0 16 3 0 0 0 0 22 
P. bilabiatum 5 9 1 15 30 0 0 0 1 0 61 
S. lilium 96 3 10 22 7 66 34 4 4 0 246 
S. tildae 92 1 3 0 13 10 28 0 0 0 147 
V. pusilla 2 1 0 1 5 0 2 0 0 2 13 
V. caraccioli 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 
Total Colunas 935 137 114 270 1651 136 342 72 77 84 - 
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            A riqueza nas comunidades de morcegos da região neotropical tende a ser 
muito variável, podendo ultrapassar o número de 100 espécies coexistindo em uma 
mesma assembleia (Voss & Emmons, 1996; Rex et al. 2008). No caso da Mata 
Atlântica, Stevens (2013) cita a ocorrência de gradiente latitudinal relacionado com a 
temperatura e riqueza que pode variar de 2 a 30 espécies por comunidade. A 
riqueza nas comunidades estudadas variam entre 8 e 27 no número de espécies de 
morcegos. Desta forma os resultados significativos obtidos para a métrica V-Ratio 
podem não ser reflexo de interações interespecíficas, mas um artefato devido à 
variação natural da riqueza observada entre as comunidades.  
            Recentemente Riedinger et al. (2013) sugeriram que comunidades de 
morcegos podem ser estruturadas historicamente através de agrupamentos 
filogenéticos. De acordo com esta hipótese, espécies filogeneticamente mais 
próximas tendem a possuir maior probabilidade de coexistirem em um mesmo 
ambiente. Beaudrot et al. (2013) analisando a coocorrência entre diferentes grupos 
de vertebrados com utilização de recursos semelhantes, verificou que os morcegos 
possuem maior coexistência entre si do que quando analisados em conjunto com 
primatas, aves e esquilos, ponderando que neste caso a exclusão competitiva seria 
observada entre espécies distantes filogeneticamente.  
            Um fator que pode contribuir para a coexistência entre espécies de morcegos 
é a grande diversificação dos hábitos alimentares e a ocupação de diferentes nichos 
tróficos ocorrida neste grupo aliada à especialização de dieta em algumas espécies 
(McNab, 1971; Fleming, 1973; Freeman, 2000; Dumont, 2003; Rojas at al. 2011). 
Rex et al. (2010) citam inclusive a presença de onivoria e predação oportunística em 
algumas espécies de morcegos da família Phyllostomidae. No caso de morcegos do 
gênero Artibeus, do qual três espécies ocorrem em todas as localidades, Mikich 
(2002) e Pinto & Hortêncio-Filho (2006) demonstraram haver preferências na 
utilização dos recursos e especialização da dieta para cada espécie, bem como 
quando comparadas com C. perspicillata e S. lilium, espécies que também 
demonstram altos índices de presença nas comunidades (Passos et al. 2003). A 
diversificação e especialização do hábito alimentar, bem como os diferentes níveis 
de partição de recursos observada neste grupo (Kunz, 1973; Arlettaz, 1999; Adams 
& Thibault, 2006; Andreas et al. 2012) podem diminuir a sobreposição do nicho entre 
as espécies de morcegos, favorecendo sua coexistência em um mesmo ambiente. 
Palmeirim et al. (1990) demonstraram que os morcegos frugívoros possuem menor 
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sobreposição de dieta entre si, o que atenua a competição sob espécies que 
coocorrem, do que quando comparados em conjunto com espécies de aves, as 
quais inclusive podem causar a diminuição dos recursos disponíveis para os 
quirópteros. Este processo levaria a interações competitivas entre estes dois grupos, 
influenciando os padrões de coocorrência entre espécies de aves e morcegos.  
            As comunidades de morcegos podem ser dinâmicas no tempo e espaço 
(Pech-Canche et al. 2011). Desta forma, quando analisadas em uma escala regional 
como o presente estudo, a alta mobilidade observada neste grupo pode favorecer a 
dispersão dos indivíduos, o que possibilita que áreas próximas possuam maiores 
índices de similaridade, refletindo assim na maior coocorrência entre as espécies, 
bem como para que a variação temporal nas comunidades de morcegos possibilite 
que as espécies alternem sazonalmente sua presença na ocupação das 
comunidades (Stevens et al. 2007; Mello, 2009). 
            Apesar de interações competitivas moldando as diferenças nos tamanhos 
populacionais entre as espécies de morcegos terem sido descritas (Stevens and 
Willig, 2000; Patterson et al. 2003), no presente estudo não obteve resultados 
significativos. Embora as diferenças nos esforços amostrais empregados entre as 
áreas possa ser um fator mascarando as verdadeiras forças atuantes sobre o 
tamanho populacional das espécies na região do Lagamar, é importante salientar 
que o viés do método de amostragem pode comprometer a observação de padrões 
de abundância das comunidades de morcegos (Esberard, 2009). Além disso, 
Diferentes estudos apontam para a ocorrência de diminuição na captura de 
morcegos devido ao ‘aprendizado’ da localização das armadilhas por este grupo 
(Simmons & Voss, 1998; Esberard, 2009; Marques, 2013). Desta forma, a 
diminuição da capturabilidade pode influenciar os verdadeiros valores de abundância 
das espécies em seus respectivos locais de ocorrência comprometendo a 
observação de padrões de abundância mesmo em áreas com esforço amostral 
equiparável. Desta forma, apesar de Pitta et al. (2012) criticarem a utilização de 
matrizes binárias de presença-ausência para verificação de padrões de interações 







            De maneira geral, o objetivo do presente estudo foi testar através de 
modelos nulos os padrões de coocorrência entre espécies de morcegos da região do 
Lagamar e determinar se as interações competitivas poderiam ser apontadas como 
um fator que atua sob os padrões de coocorrência e abundância entre as espécies. 
Os resultados obtidos não diferiram de uma comunidade não estruturada por 
competição. Willig (1986) definiu as comunidades de morcegos da América do Sul 
como uma ‘quimera’, na qual é difícil inferir se os possíveis fatores determinísticos 
atuantes na estruturação destas comunidades seriam de fato significativos ou 
apenas artefatos estatísticos. De fato, os recentes estudos sobre diferentes aspectos 
da ecologia de morcegos têm demonstrado ser difícil estabelecer um fator como 
principal responsável pela estruturação das comunidades e pela abundância das 
espécies nos locais de suas ocorrências. Desta forma, análises em conjunto dos 
diferentes aspectos já apontados com potencial para influenciar a composição das 
comunidades de morcegos podem fornecer um panorama geral sobre a ecologia das 
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Tabela 01. Localização das comunidades utilizadas no presente estudo. 
Local Localização Referência 
Reserva Natural do Salto Morato 25º10'S, 48º18'W Kaku-Oliveira (2010), Rubio 
(2014) 
Floresta Estadual do Palmito 25°35’S, 48°33’W Rubio (2014) 
Reserva Bicudinho do Brejo 25°45’S, 48°43’W Rubio (2014) 
Parque Florestal Rio da Onça 25º47’S, 48º31’W Dala-Rosa (2004) 
Reserva Natural Morro da Mina 25º21’S, 48º46’W Scultori (2009) 
Parque Estadual do Pico Marumbi 25º27’S, 48º55’W Brito (2011) 
Parque Estadual da Ilha do Cardoso 25º03’S, 47º53’W Alves (2008) 
Parque Nacional do Superagui 25º19’S, 48º08’W Dados não publicados 
Ariri Serra Gigante 25º08’S, 48º08’ W Geraldes (1999) 


























Anoura caudifer (É. Geoffroy, 1818) 
Anoura geoffroyi Gray, 1838 
Artibeus cinereus (Gervais 1856) 
Artibeus fimbriatus Gray, 1838 
Artibeus lituratus Olfers, 1818 
Artibeus obscurus Schinz, 1821 
Artibeus planirostris (Spix, 1823) 
Carollia perspicillata (Linnaeus, 1758) 
Chiroderma doriae Thomas, 1891 
Chrotopterus auritus (Peters, 1856) 
Desmodus rotundus (É. Geoffroy, 1810) 
Diphylla ecaudata Spix, 1823 
Eptesicus diminutus Osgood, 1915 
Eptesicus furinalis (d’Orbigny & Gervais, 1847) 
Eptesicus taddeii Miranda, Bernardi & Passos, 2006 
Glossophaga soricina (Pallas, 1766) 
Lampronycteris brachyotis (Dobson, 1879) 
Lasiurus blossevillii (Beauvois, 1796) 
Micronycteris megalotis (Gray, 1842) 
Mimon bennettii (Gray, 1838) 
Molossus molossus (Pallas, 1766) 
Molossus rufus (É. Geoffroy, 1805) 
Myotis levis (I. Geoffroy, 1824) 
Myotis nigricans (Schinz, 1821) 
Myotis riparius Handley, 1960 
Myotis ruber (É. Geoffroy, 1806) 
Noctilio leporinus (Linnaeus, 1758) 
Platyrrhinus lineatus (É. Geoffroy, 1810) 
Platyrrhinus recifinus (Thomas, 1901) 
Pygoderma bilabiatum (Wagner, 1843) 
Sturnira lilium (É. Geoffroy, 1810) 
Sturnira tildae De la Torre, 1959 
Tadarida brasiliensis (I. Geoffroy, 1824) 
Thyroptera tricolor Spix, 1823 
Tonatia bidens (Spix, 1823) 
Trachops cirrhosus (Spix, 1823) 
Vampyressa pusilla (Wagner, 1843) 
Vampyrodes caraccioli (Thomas, 1889) 
